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resumen
Reconociendo el papel secundario que el programa adaptacionista jugó en los inicios de la biología
evolucionaria, y después de examinar la relación existente entre la problemática adaptacionista y la teoría
de la selección natural, en este trabajo doy algunas indicaciones sobre cómo se fueron delineando los per-
files de dicho programa y también intento identificar las razones que hicieron que él sólo se consolidase
en el siglo xx; es decir, mucho después de la consolidación de ese programa filogenético que, fundado en la
idea de filiación común y no en la aceptación de la idea de selección natural, efectivamente guió los prime-
ros estudios evolucionistas.
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Presentación
La primera enunciación de lo que en el siglo xx recibió el rótulo, a veces peyorativo, de
adaptacionismo (cf. Gould & Lewontin, 1979; Mayr, 1983; Sober, 1998), la encontra-
mos en aquel pasaje de Sobre el origen de las especies en el que Darwin (1859, p. 200)
afirma que, como consecuencia de la teoría que allí está siendo propuesta, “cada deta-
lle de estructura en toda criatura viviente (…) puede ser visto, o como habiendo tenido
algún uso especial para una forma ancestral, o como teniendo ahora un uso especial
para los descendientes de esa forma”. La teoría de la selección natural nos lleva a pensar,
en efecto, que los perfiles de los seres vivos deben obedecer a las contingencias pasa-
das y presentes de la lucha por la existencia; y ella, además, también nos provee los re-
cursos para explicar la adecuación que se supone debe existir entre tales perfiles y di-
chas exigencias. El programa adaptacionista, podemos entonces decirlo, surge como un
corolario, casi obvio e inevitable, de la teoría de la selección natural. Ella nos lleva a con-
siderar que la mayor parte de los rasgos orgánicos son adaptaciones; y, al mismo tiem-
po, ella también nos ofrece un marco general para explicar la historia y la razón de ser de
esas adaptaciones (cf. Caponi, 2010, p. 125).
Sin embargo, aunque muchos autores han pensado que cimentar ese programa
haya sido el objetivo central (cf. Ayala, 2004, p. 52, 2009, p. 4, 2010, p. 379), y el mayor
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triunfo (Mayr, 1983, p. 327), de la teoría de Darwin,1 lo cierto es que, en Sobre el origen
de las especies, la interpretación utilitarista de los rasgos orgánicos aparece más como
una dificultad a ser resuelta que como un logro a ser capitalizado (cf. Caponi, 2009a,
p. 416, 2010, p. 137); y es de hecho en un capítulo dedicado a examinar las consecuen-
cias problemáticas y discutibles (cf. Darwin, 1859, p. 171-206) de la teoría de la selec-
ción natural que aparece la recién citada formulación de la tesis adaptacionista. Es de-
cir, Darwin reconoce ahí las consecuencias adaptacionistas de su teoría, pero, en lugar
de contabilizarlas como un logro, las asume como motivo de una objeción. Contraria-
mente a lo que dice Helena Cronin (1991, p. 86), y diferentemente de lo que ocurrirá
con la formulación del principio de utilidad por parte de Wallace (1871a, p. 47), esas
líneas de Sobre el origen de las especies son menos “una declaración de fe” que la confe-
sión de una perplejidad.
En realidad, lo que en Sobre el origen de las especies se propone como una verdade-
ra conquista, lo que allí se capitaliza como un verdadero logro, es la unificación teó-
rica, en virtud de la explicación de la unidad de tipo por la filiación común, de las evi-
dencias de la biogeografía, la paleontología, la anatomía y la embriología comparadas
(cf. Kitcher, 2001, p. 57-8; Waters, 2003, p. 127-8; Caponi, 2009a, p. 418-9). Darwin
(1996 [1859]) veía ahí su carta más alta (cf. Mayr, 1992, p. 107; Sober, 2009, p. 59); y
esa fue, de hecho, la idea que impactó casi inmediatamente en los modos de hacer his-
toria natural (cf. Mayr, 1992, p. 36; Bowler, 1996, p. 7; Caponi, 2009a, p. 420). Más allá
de los desacuerdos sobre los mecanismos del cambio evolutivo (cf. Bowler, 1985, p. 12,
1996, p. 2; Ruse, 2009, p. 10042), todo ese universo disciplinar se comprometió rápi-
damente con la tesis de la filiación común y asumió la ambiciosa agenda de reconstruir
el árbol de la vida (cf. Semper, 1881, p. 2; Kellogg, 1907, p. 20; Ruse, 1983, p. 287; Bowler,
1996, p. 40).
La visión adaptacionista de los rasgos orgánicos, en cambio, quedó inicialmente
en un segundo y menos cómodo lugar, y los naturalistas que la consideraron como
motivo de investigación empírica efectiva fueron muchos menos que aquellos que se
comprometieron con las reconstrucciones filogenéticas. “Ciertos tipos de estudios de
campo”, como afirma Peter Bowler (1996, p. 9) “fueron inspirados por la visión ge-
neral que Darwin tenía sobre como operaba la evolución”, pero, como Bowler (1996,
p. 10) también apunta, “hay poca evidencia de que, en los años que siguieron a la pu-
1 Se pueden encontrar ejemplos de esa lectura adaptacionista de Darwin en los más diversos autores. Cito algunos:
Cassirer (1948, p. 205); otra vez Ayala (1970, p. 2); Montalenti (1983, p. 33); Sober (1984, p. 171); Ruse (1987, p. 19);
Cronin (1991, p. 15); Maynard Smith (1993, p. 26); Lennox (1993, p. 418); Dennett (1995, p. 35); Dawkins (1996,
p. 21); Martínez (1998, p. 37); Gould, (2002, p. 157); Lewens (2007, p. 268); y Ginnobili (2009a, p. 8, 2009b, p. 145,
2010, p. 54). Pero yo tambén incurrí en ese error (cf. Caponi, 2000, p. 20).
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blicación de la teoría de Darwin, ese tipo de trabajo haya sido parte de una tradición de
investigación realmente substancial”. Y fue ahí, precisamente, en esa línea relativa-
mente marginal de las investigaciones evolucionistas, que comenzó a tomar cuerpo el
programa adaptacionista. Hubo en el siglo xix, en efecto, una segunda agenda evolucio-
nista que, casi en sordina, se fue configurando paralelamente al más notorio y pujante
desarrollo del programa filogenético; y el objetivo de este trabajo será precisamente
mostrar que dicha agenda tiene una historia propia y relativamente autónoma de aquella
que Peter Bowler (1996) trazó.
Pero que no se vea en esto un intento de relativizar las tesis de Bowler. Por el
contrario, mi objetivo es, en cierto modo, el de complementarlas y reforzarlas ponien-
do en evidencia el carácter secundario, y hasta marginal, que el programa adaptacionista
jugó en los albores de la biología evolucionaria. Allí, la consigna más oída y acatada fue,
sin duda, tracen filogenias y no identifiquen adaptaciones. Sin embargo, y dado que efec-
tivamente hubo quienes siguieron esta última línea de trabajo, creo que es pertinente
comenzar a discutir por qué fue que lo hicieron y también por qué fue que, en el siglo
xix, dicho emprendimiento cognitivo permaneció en ese segundo plano al que antes
me referí. Por eso, en las próximas páginas, después de examinar la relación existente
entre la problemática adaptacionista y la teoría de la selección natural, daré algunas in-
dicaciones sobre cómo, el propio Darwin, pero también otros naturalistas como Henry
Bates, Fritz Müller, Karl Semper y, sobre todo, Alfred Russel Wallace, fueron delinean-
do los perfiles de ese programa adaptacionista que, por razones que discutiré breve-
mente, sólo se consolidó en algún momento del siglo xx y ciertamente mucho más tar-
de que el programa filogenético.
1 El problema de Darwin
Según muchos autores, de los cuales mencioné varios en la nota 1, Darwin habría sos-
tenido lo que Peter Godfrey-Smith (2001, p. 336) llamó adaptacionismo explanatorio,
que es la posición según la cual: “el patente diseño de los organismos, y las relaciones
de adaptación entre los organismos y su ambiente” serían “las grandes cuestiones, los
hechos verdaderamente sorprendentes, en biología”. Para el adaptacionismo explana-
torio “explicar esos fenómenos es la misión intelectual central de la teoría evoluciona-
ria”, y la teoría de la selección natural sería “la clave para resolver esos problemas”. Ella
sería, por eso, la gran respuesta para el mayor de todos los problemas biológicos, y
Darwin, según piensan los que le atribuyen ese adaptacionismo explanatorio, la habría
formulado, principalmente, para cumplir con ese cometido. Creo, sin embargo, que la
lectura atenta de Sobre el origen de las especies abona otra solución de esa cuestión.
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Aun sin poner duda que, efectivamente, la teoría de la selección natural resuelve, y
no disuelve, satisfactoriamente el problema del diseño, permitiendo explicar también la
adaptación de los seres vivos a las exigencias ambientales, pienso que ella fue, sí, la
gran respuesta, pero lo fue para otra pregunta, a saber, aquella que plantea la formación
del árbol de la vida, y eso puede verse en este parágrafo de Sobre el origen de las especies en
el que Darwin apunta el nudo gordiano que esa obra procuraba desatar.
Considerando el origen de las especies, es muy posible que un naturalista, re-
flexionando sobre las afinidades mutuas de los seres orgánicos, sobre sus rela-
ciones embriológicas, su distribución geográfica, su sucesión geológica, y otros
hechos semejantes, pueda llegar a la conclusión de que cada especie, en lugar de
haber sido independientemente creada, haya descendido, como ocurre con las
variedades, de otras especies. Sin embargo, esa conclusión, aun estando bien fun-
dada, sería insatisfactoria, si no se pudiese mostrar cómo las innumerables es-
pecies que habitan el mundo han sido modificadas de manera a adquirir esa per-
fección de estructura y co-adaptación que justificadamente suscita nuestra
admiración (Darwin, 1859, p. 3).
La unidad de tipo, la semejanza general de estructura que existe entre los dife-
rentes grupos de seres vivos, y de la cual nos dan testimonio la anatomía y la embriología
comparadas, junto con ciertas evidencias de la paleontología y la biogeografía, sugie-
ren la posible filiación común de los seres vivos, y es en ésta que aquélla encuentra su
explicación (cf. Darwin, 1859, p. 206; Cramer, 1896, p. 215; Ruse, 2008, p. 65). Con
todo, y ahí está el problema, la postulación de cualquier mecanismo capaz de hacer
derivar diferentes formas de seres vivos a partir de una única forma primitiva, debería
también explicar cómo es que ese proceso puede ocurrir atendiendo a esas co-adapta-
ciones previstas por Cuvier en su principio de la correlación de los órganos “Todo ser or-
ganizado forma un conjunto, un sistema único y cerrado, en el cual todas las partes se
corresponden mutuamente, y convergen a la misma acción definitiva por una reacción
reciproca” (Cuvier, 1992 [1812], p. 97). Y cito aquí ese principio de Cuvier porque, como
ya hace mucho lo remarcó Marck Ridley (1972, p. 46), en el momento en el que Darwin
escribe el parágrafo antes citado, “co-adaptación significaba”, justamente, “el exacto
ajuste mutuo entre cada una de las diferentes partes del cuerpo”.
Co-adaptación no significaba, y lo subrayo, la adecuación entre las estructuras de
diferentes seres vivos. De hecho, cuando Darwin (1859, p. 3) alude a la adecuación en-
tre, por un lado, las patas, la cola, el pico y la lengua y, por otro lado, la actividad de
capturar insectos escondidos bajo la corteza de los árboles, la palabra que él usa es adap-
tado. Co-adaptación significaba, en suma, esa coherencia y correspondencia funcional de
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los órganos sobre la que Cuvier había centrado sus estudios de anatomía comparada
(cf. Russell, 1916, p. 34; Grene, 2001, p. 188; Caponi, 2008a, p. 41). Y, me apuro a de-
cirlo, es ese mismo interés, focalizado en la organización interna del viviente, el que
también guía los análisis sobre las correlaciones entre estructura y función que en-
contramos en las reflexiones de los teólogos naturales como William Paley (1809),
William Kirby (1837), Charles Bell (1837), Peter Roget (1840). Como ocurre con los
trabajos de Cuvier, muy poco hay en ellas que se aproxime a esos pormenorizados aná-
lisis de Darwin (1877) sobre los variados recursos con los que las orquídeas suelen fa-
cilitar su fecundación por parte de un insecto (cf. Cronin, 1991, p. 102; Caponi, 2008a,
p. 32).
En los escritos de esos teólogos, es cierto, podemos encontrar más referencias
puntuales a las relaciones entre estructuras orgánicas y ambiente que las que de hecho
encontramos, ellas no están totalmente ausentes, en Cuvier (cf. Blanco, 2008). Pero,
aun así, el espíritu general de sus trabajos continúa siendo cuvieriano (cf. Whewell,
1837, p. 472, 1847, p. 633). Lo que en ellos realmente importa son, primeramente, las
correlaciones funcionales de los órganos entre sí y, secundariamente, cierta corres-
pondencia de éstos con el entorno físico inmediato y no con el entorno biótico (cf.
Caponi, 2006a, p. 12, 2008a, p. 99, 2010, p. 128).2 Sin embargo, y aquí volvemos al tour
de force darwiniano, aun esas correlaciones destacadas tanto por los naturalistas como
por los teólogos de la primera mitad del siglo xix, le planteaban una seria dificultad a
las tesis transformistas (cf. Ridley, 1972, p. 46-7).
Conforme Darwin lo apuntaba, estas últimas debían ser capaces de explicar cómo
las transformaciones orgánicas podían ocurrir sin conspirar contra esas correlacio-
nes, permitiendo, inclusive, que ellas sean globalmente preservadas o, si se prefiere,
armónicamente reformuladas. Y eso es precisamente lo que permite hacer la teoría de
la selección natural. Ella postula un mecanismo de transformación que es, simultánea-
mente, un mecanismo adaptador y también co-adaptador (cf. Waters, 2003, p. 118;
Caponi, 2010, p. 130; Ginnobili, 2010, p. 41). O mejor, ella postula un mecanismo, la
propia selección natural, que, produciendo y preservando el ajuste de los seres vivos a
sus condiciones de existencia, genera casi inevitablemente, conforme Darwin (1859, p.
111 ss.) lo muestra cuando presenta su principio de divergencia, la radiación de formas
supuesta en la hipótesis de la filiación común (cf. Ruse, 2008, p. 45; Kohn, 2009, p.
89; Sober, 2009, p. 61; Caponi, 2009a, p. 411).
2 De los cuatro teólogos naturales citados (Paley, Kirby, Bell y Roget), William Kirby es el único en el que puede
encontrarse alguna referencia más clara a la relación entre las estructuras orgánicas y el medio biótico (cf. Kirby &
Spence, 1858, letter 21). El eje organizador de sus reflexiones, sin embargo, continúa siendo la temática cuvieriana
de la correlación de los órganos (cf. Kirby, 1837, p. xxvi).
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En un enfoque conceptual casi tan inesperado y sorprendente como la maniobra
de un prestidigitador, pero no por eso dudoso o ilegítimo, la dificultad que la adecua-
ción funcional de las estructuras orgánicas planteaba a la tesis de la filiación común, fue
erigida así en la clave para explicar la diversificación de las formas vivas a partir de un
ancestro común. La selección natural produce, preserva y reformula esa adecuación,
generando, casi simultáneamente, dicha diversificación. Pero ese papel clave e im-
prescindible que la selección natural desempeña en el conjunto de la argumentación
darwiniana, no debe hacernos perder de vista el carácter relativamente subalterno que
ella tiene con relación a la tesis de la filiación común. Ésta es la que convoca y le da su
razón de ser a aquélla. Si no era para completar y darle plausibilidad a la tesis de la filia-
ción común, Darwin nunca hubiese apelado a la selección natural como mecanismo del
cambio evolutivo. Por eso, y contrariando a Mayr (1992, p. 102), creo que no cabe con-
siderar a la teoría de la selección natural como si fuese una teoría independiente de la
tesis de la filiación común.
Esta última, claro, es independiente y anterior a aquélla y, por eso, pudo ser acep-
tada con relativa independencia de lo ocurrido con la otra. Pero la reciproca no es váli-
da. La teoría de la selección natural, entendida sólo como hipótesis sobre un mecanismo
y no como una teoría general sobre la evolución (cf. Gayon, 1995, p. 129 ss.), no tiene
mayor significado, o importancia, sino es en el contexto de esa teoría más abarcadora
cuya tesis fundamental es la idea de que todas las formas orgánicas descienden de una
única forma ancestral o, en todo caso, de un grupo relativamente reducido de tales for-
mas (cf. Darwin, 1859, p. 484, 490). No creo, sin embargo, que eso nos obligue a dejar
de designar toda la teoría darwiniana con la fórmula abreviada de teoría de la selección
natural. Ella, después de todo, no deja de ser una teoría sobre el origen de las especies (a
partir de un o de unos pocos ancestros comunes) por medio de la selección natural; y
hasta mi aclaración entre paréntesis es redundante. En clave darviniana, origen de las
especies no significa otra cosa que diversificación a partir de una forma ancestral.
2 El adaptacionismo como corolario
En la Crítica de la facultad de juzgar, Kant (1992 [1790], § 80) había dicho que “la con-
cordancia de tantas especies animales en un cierto esquema común que no sólo parece
subyacer a su esqueleto, sino también a la disposición de las demás partes” alentaba
una débil esperaza sobre la posibilidad de que las ciencias naturales llegasen a dar una
explicación del origen de las diferentes especies de seres organizados. Esa analogía de
las formas, decía Kant, parece indicar que ellas fueron “generadas conforme un arque-
tipo común”, y esa unidad de tipo (uso una expresión que sólo sería usual en el siglo
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xix), además de reforzar “la conjetura de un efectivo parentesco de ellas en la genera-
ción a partir de una madre originaria común”, también insinuaría la posibilidad de
explicar su origen, a partir de un ancestro común, “según leyes mecánicas”. Y, aunque
en sentido estricto no ofrecía una explicación mecánica (cf. Sober, 1993, p. 83; Martínez,
1997, p. 172; Caponi, 2003a, p. 1008), la teoría de Darwin parecía haber logrado ese
cometido postulando un proceso, la propia selección natural, que, además de estar re-
gido por factores puramente naturales, también podía dar cuenta de la técnica de la
naturaleza y del hecho de que los seres vivos fuesen algo próximo de lo que Kant (1992
[1790], § 66) llamaba productos organizados.
Ese proceso, sin embargo, no podía limitarse a operar sobre la correlación in-
terna de las partes orgánicas y sobre esas correlaciones genéricas entre los órganos y el
entorno, sobre todo físico, que ya habían sido apuntadas por la historia y la teología
natural anteriores a 1859. Urgida y presionada por una lucha por la existencia, cuya in-
tensidad, e incluso cuya existencia, no había sido reconocida por una historia natural
basada en la idea de una economía natural en equilibrio (cf. Caponi, 2006a, p. 31, 2008a,
p. 125), la selección natural no sólo se limitará a operar sobre la organización funcio-
nal interna de los seres vivos y sobre sus correlaciones más obvias con el entorno físico
sino que, además, ella acabará premiando cualquier modificación de estructura o de
comportamiento que, independientemente de su importancia organizacional (cf. Gui-
llo, 2007, p. 80), confiera a sus portadores alguna ventaja, por mínima que ella sea, en
dicha lucha (cf. Caponi, 2010, p. 130 ss.). Y es ahí en donde sienta sus bases el progra-
ma adaptacionista.
Explicando más que la mera preservación y reformulación de las correlaciones
organizacionales fundamentales, la teoría de la selección natural nos lleva a sospechar
que puede existir una razón de ser hasta para los más nimios detalles morfológicos y
hasta para las más bizarras pautas comportamentales (cf. Dennett, 1995, p. 229-8).
Y eso es, precisamente, lo que cabe designar con el rótulo de adaptacionismo, esto es, la
presunción de que, directa o indirectamente, y aun cuando existan otros factores que
también deban ser considerados para dar una explicación completa de las formas or-
gánicas, todos los rasgos morfológicos y comportamentales obedecen, en alguna me-
dida a ser determinada en cada caso particular, a las contingencias pasadas o presentes
de la lucha por la existencia. He ahí ese adaptacionismo empírico, en el sentido de Godfrey-
Smith (2001, p. 336), pero formulado de una forma mitigada, del cual no puede hur-
tarse nadie que le otorgue algún papel a la selección natural en la génesis de las estruc-
turas biológicas. Un adaptacionismo empírico mínimo que no deja de traducirse, al
mismo tiempo, en una heurística (cf. Lewontin, 1982, p. 145; Ruse, 1987, p. 19; Resnik,
1997, p. 48; Ginnobili & Blanco, 2007, p. 44).
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Lo interesante, sin embargo, es que en Sobre el origen de las especies y, sobre todo
en su primera edición, esa consecuencia de su argumentación no es explorada, ni tam-
poco explotada, en pro de la confirmación y del desarrollo de la teoría propuesta. Por el
contrario, ella es vista y presentada como una dificultad a ser remontada, como si ella
fuese una derivación incomoda y no muy fácil de justificar; y eso, me parece, pone en
evidencia el hecho de que esa supuesta omnipresente, o por lo menos muy difundida,
utilidad, no pertenecía, como en cambio sí ocurría, por ejemplo, con las afinidades
morfológicas, al conjunto de esas grandes evidencias, ya antes reconocidas por la histo-
ria natural, que Darwin proponía explicar con su teoría de la descendencia con modifi-
caciones (cf. Gayon, 1992, p. 190). Darwin, en efecto, tenía que argumentar en defensa
de esa utilidad, sin poder contabilizarla entre los hechos manifiestos que, por simple
consiliencia de inducciones a la Whewell (1989 [1858], § xiii) le darían sustento a su
teoría (cf. Ruse, 1983, p. 229, 2000, p. 15, 2008, p. 85; Hodge, 2000, p. 41).
3 Narraciones adaptacionistas y desafíos a la Paley
En Sobre el origen de las especies, Darwin (1859, p. 90 ss.) no deja de ofrecer algunas
ilustraciones de la acción de la selección natural. Es significativo, sin embargo, que se
trate de ejemplos imaginarios (Darwin, 1859, p. 95), ilustraciones que, como James
Lennox (1991, p. 230, 2005, p. 90) ha observado, funcionan a la manera de experimen-
tos de pensamiento destinados a poner a prueba, y a confirmar, el potencial explicativo
de la teoría de la selección natural; y es también muy significativo que dichas ilustracio-
nes imaginarias (Darwin, 1859, p. 90) apunten menos a la capacidad de la selección
natural para esculpir estructuras adaptativas que a su capacidad de producir cambios y
divergencias morfológicas. Estos cambios y divergencias, claro, son explicados por su
hipotético carácter ventajoso, adaptativo, pero lo que más parece importarle ahí a
Darwin es mostrar cómo la aparición de modificaciones ventajosas puede producir di-
vergencia de caracteres a partir de una forma originaria.
Darwin (1859, p. 186 ss.), en realidad, sólo discute la capacidad que la selección
natural tendría de producir adaptaciones, y sobre todo la capacidad que ella tendría de
esculpir estructuras adaptativas complejas, en el apartado sobre órganos de extrema per-
fección que integra ese capítulo sexto titulado “Dificultades de la teoría”; y es ahí en
donde él enfrenta el problema de Paley, el sacrosanto misterio del ojo, trazando las líneas
generales que debería tomar toda explicación posible de la historia evolutiva de una
estructura adaptativa de cualquier grado de complejidad (cf. Ridley, 1972, p. 47; Caponi,
2009a, p. 415). Me parece significativo, sin embargo, que esa cuestión sólo aparezca
planteada como una dificultad y no como el problema u objetivo explicativo central de
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la teoría. Si Sobre el origen de las especies fuese principalmente, como Ayala (2004,
p. 52-3) sugiere, “un esfuerzo sostenido para resolver el problema de Paley (…) dentro
de un marco explicativo científico”, uno esperaría que esa cuestión ocupase un lugar
de mayor relevancia en el desarrollo de la obra.
Por otro lado, también es importante subrayar que el programa adaptacionista va
mucho más allá del problema general del diseño orgánico. Asumir la adecuación de
estructura y función que encontramos en los seres vivos e intentar dar una explicación
naturalista de la misma no conduce ipso facto al adaptacionismo. Lo que nos lleva a él,
en todo caso, es haber adoptado una solución para ese problema que, como la propues-
ta por Darwin, nos induce también a considerar “toda estructura compleja y todo ins-
tinto como [siendo] el compendio de muchas artimañas, cada una de ellas útil para su
poseedor” (Darwin, 1859, p. 485-6). Y una cosa no debe ser confundida con la otra.
En una narración adaptacionista, uso la expresión sin ninguna carga peyorativa,
el naturalista parte de una estructura cuyo estatuto de adaptación debe ser probado y,
para conseguir ese cometido, le atribuye una función, pasada o presente, cuyo cumpli-
mento pueda haber sido premiado por una presión selectiva a ser identificada. En cam-
bio, en el caso de una estructura como un ojo y semejantemente a cómo lo hacían los
teólogos naturales, el naturalista parte de la constatación de su obvia adecuación y com-
plejidad funcional, para después, en lugar de apelar al artífice supremo, emprender la
dura tarea de construir una explicación por selección natural de la evolución de dicha
estructura. Es decir, en este último caso, se encara un problema distinto al que en-
frenta una narración adaptacionista. En el caso del ojo, se reconoce primero la existen-
cia del diseño y, de algún modo, se pone a prueba la capacidad que la selección natural
tendría de producirlo. Mientras tanto, en el planteo de un rompecabezas adaptacionista,
el carácter adaptativo de la estructura en análisis está tácitamente cuestionado, tiene
que ser objeto de prueba.
El investigador, si es un adaptacionista, lo presupone, claro. Pero él tiene que pro-
barlo identificando la presión selectiva a la que esa estructura respondería (cf. Dennett,
1995, p. 233 ss.). Ahí, diferentemente de lo que ocurre con los desafíos a la Paley o a la
Behe, lo que está en cuestión no es la capacidad explicativa de la teoría de la selección
natural, sino el poder causal de la selección natural; y eso está en juego porque, si se
fracasase sistemáticamente en el intento de construir una narración adaptacionista plau-
sible, se podría comenzar a sospechar que la estructura analizada no es una adaptación y
que, por lo tanto, ella es resultado de otros factores de cambio. Críticos del adap-
tacionismo a ultranza, como Gould y Lewontin, jamás cuestionaron que la teoría de la
selección natural pueda responder al desafío de Paley, o de Behe. Lo que ellos cuestionaron
es que toda estructura orgánica deba ser considerada, a la manera de Cain (1989 [1964],
p. 26), como si ella fuese una adaptación, es decir, un producto de la selección natural.
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Pero, además, ser adaptacionista tampoco exige concederle una importancia cen-
tral al desafío de Paley. Éste puede ser considerado sólo como una dificultad a ser supe-
rada antes de acometer un problema considerado mayor o más fundamental, como
puede serlo el del origen de las especies y, aun así, si la solución propuesta para ese
problema nos lleva a sospechar que todas o casi todas las estructuras tienen o tuvieron
alguna razón de ser, que están ahí por que traen alguna ventaja para sus portadores o la
trajeron para sus ancestros, entonces seremos llevados a tener que asumir una posi-
ción adaptacionista que se nos impondrá como corolario, querido o no, de nuestra pro-
pia estrategia de argumentación. Y es justamente ese corolario el que estoy diciendo
que, en Sobre el origen de las especies, es tratado más como una dificultad que como una
consecuencia empíricamente confirmada de la teoría allí defendida. Aunque siempre
fue menos célebre que el apartado sobre órganos de extrema perfección, en ese sexto ca-
pítulo de Sobre el origen de las especies dedicado a las dificultades de la teoría, también hay
otro apartado sobre órganos de poca importancia aparente (Darwin, 1859, p. 194 ss.) que
pone eso en evidencia.
4 El adaptacionismo como dificultad
Darwin (1859, p. 194-5) confesaba ahí que, “como la selección natural actúa a vida o
muerte, – por la preservación de los individuos con cualquier variación favorable y por
la destrucción de aquellos con cualquier desviación estructural desfavorable”, él per-
cibía cierta dificultad para entender el origen de ciertas estructuras “cuya importancia
no parecía suficiente para causar la preservación de los individuos sucesivamente va-
riantes”. Darwin, podemos decir nosotros, estaba reconociendo ahí el peso de ese co-
rolario adaptacionista entrañado por su teoría. La selección natural, él veía eso con
toda claridad, no puede producir formas sólo viables, o sólo funcionalmente coheren-
tes como las exigidas por la ley de Cuvier. Si ella actúa conforme la teoría lo prevé, su
accionar debe redundar en formas y detalles siempre útiles y ventajosos.
Pero no era evidente que todos los perfiles orgánicos fuesen tan útiles y tan ven-
tajosos como la teoría podría hacernos pensar que ellos deberían ser. Lo que era evi-
dente, como mucho, era que ellos satisfacían esas condiciones de existencia más gene-
rales ya subrayadas por Cuvier (1817, p. 6): una estricta correlación entre sí y un mínimo
de compatibilidad ineludible con el entorno (cf. Russell, 1916, p. 34; Grene, 2001,
p. 188; Caponi, 2008a, p. 41). Más allá de eso, y como el propio Cuvier (1805, p. 58) lo
había afirmado, los seres organizados parecían estar plagados de estructuras superfluas
e inútiles (cf. Caponi, 2008a, p. 53, 2010, p. 136); y eso, Darwin lo sabía, podía tomarse
como una evidencia de que los perfiles orgánicos no eran realmente el producto de la
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selección natural. Porque, si lo fuesen, no debería haber mucho lugar en ellos para lo
inútil, lo superfluo o, incluso, lo poco beneficioso.
Pero, como el mismo Darwin decía, esa aparente dificultad, suscitada por la exis-
tencia de estructuras a primera vista inútiles, o de utilidad demasiado escasa como para
considerar que ella fuese captada por la selección natural, podía explicarse por nuestra
ignorancia “en lo referente a la totalidad de la economía orgánica de cualquier ser vivo”.
Si dicha economía de vida, a la que hoy nos referiríamos con el término “ecología”, fue-
se más conocida, confiaba Darwin (1859, p. 195), esa utilidad podría ser mejor estima-
da, lo que nos permitiría entender cómo la selección natural pudo empujar el proceso
que condujo a la constitución de esas estructuras aparentemente poco o nada ventajo-
sas. Darwin defiende así el utilitarismo, el adaptacionismo derivado de su teoría, ape-
lando a un hecho innegable. Hasta ese momento, la historia natural poco o nada había
estudiado, y poco y nada sabía, de las duras condiciones en la que los seres vivos desa-
rrollan sus siempre amenazadas existencias (cf. Caponi, 2006a, p. 35, 2008a, p. 125).
Centrada en el problema de la organización, que Cuvier había destacado en su
principio de la correlación de las partes, la historia natural predarwiniana no se detuvo en
esa cuestión que la teoría de la selección natural llevaba a considerar como algo crucial
(cf. Caponi, 2010, p. 133); y esto se patentiza en los trabajos de los naturalistas viajeros.
Antes de Darwin, lejos de ser ecólogos avant la lettre, los naturalistas de campo sola-
mente estaban comprometidos con la tarea de identificar, describir, dibujar y reco-
lectar ejemplares que después serian analizados y clasificados en los museos metro-
politanos (cf. Agassiz, 1938 [1869], p. 26; Laissus, 1995, p. 51; Lopes, 1995, p. 721;
Blanckaert, 1997, p. 160; Bourguet, 1997, p. 186); y en esa marcha del campo a la ciudad,
poco quedaba, poco se registraba, de las condiciones de vida efectivas de esos seres
vivos (cf. Caponi, 2006b, p. 142, 2008a, p. 130).3 Por eso, en 1866, Haeckel (p. 286-7)
todavía podía afirmar que, no obstante la importancia que revestía el análisis de las
complejas relaciones que los seres vivos guardan con su ambiente, ese tema había sido
desconsiderado por la fisiología: la ciencia que, a su entender, debía estudiarlo en un
capítulo especial para el cual él propuso el nombre de ecología (cf. Stauffer, 1957,
p. 140-3; Acot, 1988, p. 44-6; Cooper, 2003, p. 4-6).4
3 La fuerte vinculación, casi la equivalencia, que Marston Bates (1950, p. 7) establece entre ecología e historia natu-
ral, sólo puede aceptarse como una aclaración de lo que la expresión historia natural pasó a significar en el siglo xx.
Ella poco o nada nos dice de esa ciencia predominantemente de museos que era la historia natural antes de la re-
volución darwiniana (cf. Caponi, 2008a, p. 136 ss.). Y lo mismo vale para la afirmación de Gregory Cooper (2003,
p. 31), según la cual los historiadores naturales estarían interesados en cómo los organismos viven.
4 Aunque Haeckel, vale aclararlo, nunca aportó nada al desarrollo efectivo de esos estudios (cf. Stauffer, 1957,
p. 144). Como biólogo evolucionario, lo suyo fueron las filogenias basadas en la anatomía comparada y, sobre todo,
en la embriología comparada (cf. Russell, 1916, p. 247 ss.; Bowler, 1996, p. 57 ss.; Richards, 2008, p. 118 ss.).
Sus trabajos no contribuyeron a eso que aquí estamos llamando programa adaptacionista.
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Darwin, se puede entonces decir, tenía buenas razones para reclamar alguna pru-
dencia en la evaluación de esas putativas, y quizá sólo aparentes, dificultades de su teo-
ría. Hasta 1859, la historia natural había estudiado demasiado poco de la economía or-
gánica de los seres vivos, y eso le restaba valor a muchos veredictos relativos a la
inutilidad de ciertas estructuras orgánicas. Por otro lado, la teoría defendida en Sobre
el origen de las especies hacía entrar en juego una historia de los seres vivos en la que tam-
bién habría margen para considerar que muchas estructuras que actualmente no te-
nían mayor utilidad para sus portadores, sí la habían tenido para sus ancestros (cf.
Darwin, 1859, p. 200); y, además de eso, Darwin (1859, p. 199) tampoco tenía mayores
reticencias para admitir la intervención de otras variables, como las correlaciones del
crecimiento y el efecto directo de las condiciones físicas sobre los perfiles orgánicos,
que podrían explicar la existencia de algunos rasgos y estructuras sin “ningún uso di-
recto para sus poseedores”. Darwin no fue un adaptacionista empírico en el sentido fuerte
que Godfrey-Smith (2001, p. 336) le da a ese término. Él no pensaba que era “posible
prever y explicar el resultado de los procesos evolutivos atendiendo solamente al papel
jugado por la selección” (cf. Shanahan, 2004, p. 109).
La selección natural había sido llamada para superar la dificultad planteada por
las adecuaciones funcionales de las estructuras orgánicas. Si se reconocía que algunas
estructuras no tenían función, y que eran inútiles, se podía muy bien aceptar otras ex-
plicaciones para ellas. Darwin (1859, p. 6, 206) nunca abandonó cierto pluralismo con
respecto a los factores evolutivos (cf. Kellogg, 1907, p. 374; Gould, 2002, p. 254; Gin-
nobili & Blanco, 2007, p. 45). Eso le ahorró la dificultad de tener que defender el
adaptacionismo estricto que se derivaría del hecho de sostener a la selección natural
como motor exclusivo de los cambios evolutivos. La única limitación a este respecto
era que esas hipótesis complementarias no fuesen incompatibles con la tesis de la filia-
ción común, que era el punto innegociable de la argumentación darwiniana, ni tampo-
co postulasen mecanismos capaces de anular o limitar la selección natural al punto de
tornar inexplicables las adecuaciones de función y estructura exhibidas por los seres
vivos. Pero, por esta última razón, Darwin tenía que defender, aunque sea parcialmen-
te, cierto adaptacionismo no demasiado mitigado. No hacerlo sería lo mismo que res-
tarle todo poder explicativo a la selección natural.
En mayor o menor grado, no hay como escapar de eso, la teoría de la selección
natural conduce a una visión utilitaria de las estructuras orgánicas y, por eso, para sos-
tener dicha teoría, esa visión tenía que ser corroborada, auque sea parcialmente. Si los
ejemplos de estructuras o rasgos aparentemente inútiles se multiplicasen, y no pudie-
sen ser contrabalanceados con ejemplos de rasgos ventajosos, la tesis darwiniana per-
dería fuerza; y de hecho, en los años inmediatamente posteriores a 1859, no faltaron
algunas, pocas, investigaciones tendientes a inclinar la balanza a favor de Darwin. Pero,
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por ahora, prefiero dejar ese tema momentáneamente de lado y volver a subrayar que,
en la primera edición de Sobre el origen de las especies, esa visión utilitaria fue tratada
como una dificultad a ser superada y que esa misma cuestión retornó en el capítulo
séptimo sobre “Objeciones misceláneas a la teoría de la selección natural” que Darwin
(1998 [1872], p. 266) redactó para la sexta edición de Sobre el origen de las especies (cf.
Darwin, 1959, p. 226-7).
Y eso me parece importante de ser subrayado, porque, si la maravillosa adapta-
ción de los seres vivos a sus condiciones de vida, y el carácter adaptativo de la mayor
parte de los perfiles orgánicos, hubiesen sido hechos ya reconocidos y para los cuales
la teoría de la selección natural sólo habría procurado dar una explicación no-teológica,
esas objeciones, formuladas por naturalistas como Broca, Broon y Nägeli, nunca hu-
biesen sido levantadas y tampoco hubiesen persistido, durante décadas, como uno de
los más comunes argumentos en contra de la teoría de la selección natural (cf. Kellogg,
1907, p. 38 ss.). El adaptacionismo, insisto, era una consecuencia, y no un punto de
partida, de la teoría. Una consecuencia que, por no ser muy fácil de aceptar y de confir-
mar, podía transformarse en una dificultad y dar lugar a objeciones difíciles de res-
ponder. Creo, por eso, que cuando Darwin (1859, p. 3) retoma el ejemplo de Paley (1809,
p. 250) y nos invita a mirar hacia los detalles de estructura del pájaro carpintero, lo
hacía no tanto para mostrar el objetivo explanatorio fundamental de su teoría, sino
que más bien lo hacía para señalarnos un conjunto de hechos, mayormente desconsi-
derados por la historia natural anterior, en los cuales su teoría encontraba una confir-
mación crucial.
5 El adaptacionismo como programa
El pájaro carpintero, “con sus patas, cola, pico y lengua, tan admirablemente adaptado
a capturar insectos bajo la corteza de los árboles” (Darwin, 1859, p. 3), era, en efecto,
todo un teorema de la visión adaptacionista de las formas orgánicas que surgiría como
corolario de la teoría del origen de las especies que sería presentada en Sobre el origen
de las especies. Pero una golondrina no hace verano, ni un pájaro basta para consolidar el
adaptacionismo y así corroborar la teoría de la selección natural. Para ello, era necesario
ofrecer más, y más contundentes, evidencias. Eso es lo que Darwin hace en lo que pue-
de considerarse como la verdadera obra fundacional del programa adaptacionista, o sea,
“Los varios dispositivos por los cuales las orquídeas son fertilizadas por insectos”
(Darwin, 1877), cuya primera edición apareció ya en 1862.
Darwin analiza ahí las conformaciones florales de distintas especies de orquí-
deas considerándolas como recursos adaptativos vinculados con la fertilización (cf.
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Ghiselin, 1983, p. 151 ss.; Glick & Kohn, 1996, p. 278 ss.); y, de ese modo, despliega lo
que, siguiendo a Jean Gayon (1992, p. 186), podríamos caracterizar como una estrate-
gia de corroboración indirecta de la teoría de la selección natural. Una estrategia que sería
complementada, en 1876 y 1877 (cf. Darwin, 1878a, 1878b). Pero aquí, la expresión co-
rroboración de la teoría de la selección natural debe tomarse en el sentido preciso y res-
tringido de confirmación de la visión utilitarista o adaptacionista que de ella se deriva,
y es por eso que digo que Los varios dispositivos (Darwin, 1877) puede ser considerada
como la obra fundacional del programa adaptacionista. Allí el problema de la filiación
común, sin estar ausente, queda en un segundo plano y todo el esfuerzo argumental
apunta a poner en evidencia el carácter adaptativo de las más caprichosas conforma-
ciones florales.
Allí, en efecto, los mismos detalles morfológicos que quizá un botánico cuvieriano
hubiese considerado como menudencias de escaso o nulo valor funcional (cf. Cuvier,
1805, p. 58; Caponi, 2008a, p. 53), y tan carentes de cualquier importancia en la econo-
mía orgánica de esos seres como lo eran para Thomas Huxley (1898 [1856], p. 311), an-
tes de Darwin, la coloración llamativa de algunas aves y mariposas, son presentadas
como contrivances, artilugios o artimañas, para facilitar una operación fundamental
como lo es la fertilización (cf. Darwin, 1877, p. 284). Caso a caso, Darwin se esfuerza en
mostrar que cada conformación particular, lejos de ser un capricho de la naturaleza o
un efecto secundario de la intervención de otros factores, obedece a la economía de
vida particular que cada especie o variedad de planta debe enfrentar. Eso le permite
concluir que el estudiar “el uso de cada insignificante detalle de estructura está lejos
de ser una búsqueda infecunda para aquellos que creen en la selección natural” (Darwin,
1877, p. 286).
Por el contrario, para quienes creen en la eficacia de esa fuerza, cada pequeña
conformación puede ser una marca dejada por las contingencias pasadas o presentes
de la lucha por la existencia y, por eso, dichas marcas pueden servir tanto para revelar-
nos secretos de la historia evolutiva de cada especie, como para darnos a conocer su
economía actual de vida, lo que hoy llamaríamos su ecología. Pero esos secretos, Darwin
(1877, p. 286) lo sabe, no se revelan fácilmente. Para conocerlos, hay que hacer lo que
los naturalistas hasta ese momento en general no habían hecho, o sea, analizar pun-
tillosamente las condiciones de vida de cada ser vivo, incluyendo ahí sus relaciones
con el entorno físico y, sobre todo, sus relaciones con “los otros seres orgánicos con
los cuales [él] entra en competición por comida o residencia, o de los cuales tiene que
escapar o a los cuales tiene que apresar” (Darwin, 1859, p. 77). Y, en el caso de las plan-
tas, a la lista de esas complejas relaciones bióticas, se podría agregar la de aquellos
seres que algunas plantas precisan para ser fertilizadas (Darwin, 1859, p. 73).
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Así, focalizándose en un grupo particular de seres vivos, Darwin (1877, p. 286)
exhibe el poder heurístico de su teoría y también le responde tácitamente a aquellos
críticos que veían una dificultad en la concepción utilitarista de los perfiles orgánicos
que se desprendía de la teoría de la selección natural. Darwin, en efecto, muestra en esos
trabajos lo difícil que era emitir un juicio bien fundado sobre el valor adaptativo de
muchos detalles de estructura y, al mismo tiempo, apunta hechos que ayudan a sope-
sar, y a reconocer, la fuerza y el carácter minucioso de la selección natural. Por eso,
y contradiciendo la interpretación que Ghiselin (1983, p. 157) propone de esa carta a
Asa Gray en la cual Darwin (1903 [1862], p. 202) afirma que “nadie más se ha dado
cuenta de que el objetivo principal de mi libro sobre las orquídeas ha sido lo que se
llama un movimiento de flanco sobre el enemigo”, creo que no hay razón para pensar
que el objetivo de semejante trabajo haya sido satirizar la teología natural (cf. Lennox,
1993; Drouin, 2009; Hoquet, 2010). Me parece, en todo caso, que los enemigos que
Darwin está queriendo flanquear son precisamente los críticos de la visión utilitarista
de los perfiles orgánicos; y es en favor de esa misma visión que, en las últimas páginas
de ese libro, él escribe este breve manifiesto adaptacionista:
aunque un órgano pueda no estar originalmente formado para un propósito es-
pecial, si ahora él sirve para ese fin, estamos justificados en decir que el mismo
está especialmente adaptado para ello. En base al mismo principio, si un hombre
fuese a construir una máquina para un cierto propósito, pero usando para eso
ruedas, resortes y poleas viejas, sólo un poco modificadas, toda la máquina, con
todas sus partes, podría ser descripta como estando especialmente armada para
su propósito presente. Así, en la naturaleza toda, casi todas las partes de cada ser
vivo hayan probablemente servido, con una forma ligeramente modificada, para
propósitos diversos, y hayan actuado en la máquina viviente de muchas, y muy
antiguas, formas diferentes (Darwin, 1877, p. 283-4).
Cabría afirmar, además, que el desarrollo de la idea de selección sexual que
Darwin (2004 [1879], p. 241 ss.) presenta en La filiación del hombre, cuya primera edi-
ción data de 1871, también constituye un aporte a la edificación del programa adapta-
cionista. Por intermedio de esa complementación de la teoría de la selección natural,
caracteres y detalles que sin duda alguna también hubiesen podido ser considerados
de nula o escasa utilidad, o incluso desventajosos, pasan a ser vistos como muy impor-
tantes en la economía orgánica de sus portadores. Para un adaptacionista, en realidad,
resolver el enigma de la cola del pavo real es mucho más importante y urgente que re-
solver el enigma del ojo, pues éste, a primera vista, tiene mucho más que hacer en el
austero mundo darwiniano que aquél dispendioso y engorroso ornamento. Y, en este
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sentido, las diferencias que sobre este punto surgieron entre Darwin y Wallace (cf.
Wallace, 1889, p. 285 ss.) pueden ser consideradas como una primera polémica al in-
terior del programa adaptacionista. Lo que ahí estaba en juego era la correcta identi-
ficación de la presión selectiva que, directa o indirectamente, podía ser considerada
como explicación válida de determinados rasgos o comportamientos (cf. Cronin, 1991,
p. 123 ss.).
Pero, más allá de esta última cuestión, lo cierto es que, en 1862, Darwin ya no
estaba sólo en su defensa del adaptacionismo. Las observaciones sobre mimetismo que
Henry Bates (1862) publicaría en ese mismo año traían a luz una serie de intrincados
fenómenos que Darwin no había considerado en Sobre el origen de las especies y que, sin
embargo, funcionaban como poderosas corroboraciones de ese corolario de la teoría
de la selección natural (cf. Darwin, 1892 [1862], p. 266; Gayon, 1992, p. 190). Esas ob-
servaciones, como el propio Bates (1862, p. 513) lo pretendía y Darwin (1977 [1863],
p. 91) lo refrendó, pusieron ante los ojos de los naturalistas hechos que no parecían
tener una mejor explicación que la selección natural (cf. Ruse, 1983, p. 261); y lo mis-
mo puede decirse de las observaciones sobre el mismo tópico que, diecisiete años más
tarde, serían dadas a conocer por Fritz Müller (1879), no desde el valle del Amazonas,
pero sí desde el más austral valle del Itajaí (cf. Gayon, 1992, p. 199; West, 2003, p. 221).5
En la primera edición de Sobre el origen de las especies, es cierto, ya se aludía a la
posibilidad de explicar adaptativamente ciertas coloraciones considerándolas como
camuflajes, pero los ejemplos que Darwin (1859, p. 84) llega a citar no tienen dema-
siado valor demostrativo. El color verde de los insectos que comen hojas y las motas
grises de aquellos que comen cortezas podían ser explicados, justamente, por el color
de esas substancias que los nutren; y la coloración blanca de un animal que habita en
zonas nevadas podía entenderse como un efecto directo del clima o de la luminosidad.
Así por lo menos lo consideraban los naturalistas anteriores a Darwin (cf. Buffon, 1749,
p. 528; Cuvier, 1992 [1812], p. 113);6 y, según el otro Bates, Marston Bates (1950,
5 Fritz Müller fue un darwinista cabal, integral. Für Darwin (Müller, 1864), su primer aporte a la biología evoluciona-
ria, fue una temprana contribución al desarrollo del programa filogenético (cf. Bowler, 1996, p. 106 ss.). Pero Müller
también contribuyó al desarrollo del programa adaptacionista, no sólo con sus observaciones sobre mimetismo, sino
también con otros estudios, como aquellos sobre la función, en el cortejo y en la defensa, de las escamas olorosas de
ciertas mariposas (cf. West, 2003, p. 218 ss.). Müller (1864, p. 26) comprendió rápidamente que “una de las realizacio-
nes más importantes de la teoría de Darwin” era “el haber despojado de sus exageraciones místicas a las considera-
ciones utilitarias, innegables en la ciencia de la vida” (el subrayado es mío) y, por eso, no tubo empacho en formularlas.
6 De hecho, las teorías que Wallace (1871a, p. 48) enumera como siendo posibles alternativas a la explicación
darwiniana de las coloraciones protectivas son dos: una es la teológica y la otra es justamente aquella que apelaba
a “la acción directa del clima, del suelo o de la comida” y esta última es la única hipótesis que Darwin (1977 [1863],
p. 90) considera como una posible alternativa a la explicación propuesta por Bates. Un ejemplo de esa explicación
teológica de la coloración protectiva lo encontramos en la ya citada carta 21 de la Introducción a la entomología de
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p. 209), esa sería más o menos la explicación que, todavía a mediados del siglo xx, po-
dría dar de una coloración críptica un biólogo de laboratorio sólo familiarizado con las
regiones templadas de la Tierra. Un biólogo de esa condición, dice en efecto Marston
Bates, sin negar la protección que el color verde le brinda a las orugas, podría intentar
explicar esa coloración por el hecho de que ellas ingieren grandes cantidades de cloro-
fila que se acumularían en su epidermis.
En cambio, los ejemplos de mimetismo registrados por Henry Bates y Fritz
Müller, no se prestaban, por lo menos no lo hacían tan fácilmente, a ser explicados por
la acción directa de factores como la dieta, el clima o la luminosidad. Una mariposa,
cuya ingestión sería agradable para un pájaro, pero cuya coloración imita la (por lo ge-
neral compleja) coloración de advertencia de una mariposa de otro género cuya inges-
tión resultaría desagradable para ese mismo pájaro, no parece algo fácil de explicar por
el efecto directo de factores como el clima o la alimentación. Sobre todo cuando en esa
misma región, habitan otras mariposas que, comiendo más o menos lo mismo que la
mariposa mimética y su modelo, y estando emparentadas con una u otra, no presentan
nada semejante a esa coloración. Es cierto que tal vez esa supuesta coloración de adver-
tencia podría ser explicada aduciendo que ella es el efecto directo de la presencia en los
tejidos de la mariposa-modelo de las sustancias que la hacen toxica. Pero, aun así, la
coloración, sorprendentemente conveniente para ella, de la especie mimética, perma-
necería como una coincidencia inexplicada.
Allí, salvo el recurso a una deidad taimada y traviesa, no parecía haber una mejor
explicación disponible que aquella que ahora era ofrecida por la recientemente pro-
puesta teoría de la selección natural. Con todo, además de corroborar el poder explicati-
vo de la teoría de la selección natural, esos hechos refrendaban las presunciones adap-
tacionistas que se derivaban de esa teoría. Una coloración llamativa, que a primera
vista podría ser considerada como un detalle inútil, sin mayor significado biológico y
carente de toda utilidad, de pronto se mostraba como un recurso valioso en la lucha por
la existencia y, finalmente, no parecía haber otra alternativa que considerarla como una
adaptación. Por eso, los estudios sobre coloraciones protectivas de todo tipo, acabaron
siendo el frente más importante en el que se desarrolló el programa adaptacionista
(cf. Bowler, 1985, p. 38, 1998, p. 259; Caro et al, 2008a, 2008b); y no es por acaso que
Kirby y Spence (1858, p. 404). Como ya lo referí en la nota 2, esa sección del libro de Kirby y Spence, dedicada a los
recursos por medio de los cuales los insectos se defienden, constituye uno de los pocos textos de la teología natural en los
que se anticipa algo del interés por la correlación entre formas orgánicas y exigencias del medio biótico que después
seria destacada por el darwinismo. También encontramos algo de eso en las brevísimas referencias que esos autores
hacen a la posible utilidad protectiva de los destellos de las luciérnagas (cf. Kirby & Spence, 1858, p. 514; Hudson,
1984 [1892], p. 119). Mientras tanto, un ejemplo de las tentativas de relacionar color con factores físicos como la
intensidad de la luz, lo podemos encontrar en Viajes por la América meridional de Felix de Azara (1998 [1809], p. 167).
722
Gustavo Caponi
scientiæ zudia, São Paulo, v. 9, n. 4, p. 705-38, 2011
Alfred Russel Wallace (1889) le haya dedicado a ese tema tres de los quince capítulos de
su libro Darwinism. Pero ya nos ocuparemos de Wallace un poco más adelante; ahora
creo más oportuno analizar brevemente la formulación del programa adaptacionista
propuesta por Karl Semper (1881).
6 Karl Semper y una primera formulación del programa adaptacionista
Por el hecho de haber esbozado una teoría sobre la pirámide ecológica comúnmente
conocida como pirámide de Elton, Semper (cf. 1881, p. 52) es considerado como uno de
los precursores de la ecología moderna (cf. Acot, 1988, p. 115; Bowler, 1998, p. 268).
Pero también se lo recuerda por sus tesis sobre la genealogía de los vertebrados, que,
contrariamente a la mayor parte de sus contemporáneos, Semper (1881, p. 3) remon-
taba a los anélidos y no a los artrópodos (cf. Russell, 1916, p. 279; Bowler, 1996, p. 159).
Aquí, sin embargo, me limitaré a considerar su propuesta de una fisiología de los or-
ganismos, una idea que sería retomada por Wallace (1889, p. vi) en su propio delinea-
miento del programa adaptacionista y cuya formulación recuerda las consideraciones
de Haeckel sobre ese capítulo subdesarrollado de la fisiología que él, Haeckel, había
propuesto que fuese llamado ecología (cf. Cooper, 2003, p. 31).
Dando por sentado que las investigaciones filogenéticas ya conformaban una
empresa consolidada y bien encaminada dentro de los marcos de referencia estableci-
dos por Darwin (cf. Semper, 1881, p. 1-2, 25-6), Semper (1881, p. 3) apunta la necesi-
dad de estudiar los mecanismos que presidían los procesos filogenéticos, y es con ese
objetivo que el propone centrarse en los modos en que las condiciones externas de exis-
tencia afectan las formas de los seres vivos en general. Es ahí, “en cada influencia, aun-
que sea insignificante y difícil de detectar, que pueda afectar la aptitud para sobrevivir
de una especie”, que Semper (1881, p. 34) ve la clave última para explicar la morfología
de los animales. Esas influencias, que incluyen tanto factores bióticos como abióticos
(Semper, 1881, p. 35), se transmiten, claro, hereditariamente; y es por eso que la forma
de cualquier animal actual depende de la forma de sus ancestros. Pero reconocer eso,
lógicamente, no implica negar que fueran esas condiciones de existencia las que pautaron
las sucesivas modificaciones de esa forma ancestral (cf. Semper, 1881, p. 16-7).
En cierto sentido, Semper no está haciendo más que repetir, en otros términos,
aquello que Darwin decía en Sobre el origen de las especies.
Es generalmente reconocido que todos los seres orgánicos se han formado en
virtud de dos grandes leyes – unidad de tipo y condiciones de existencia. Por unidad
de tipo se entiende la semejanza general de estructura que vemos en los seres
723
Las raíces del programa adaptacionista
scientiæ zudia, São Paulo, v. 9, n. 4, p. 705-38, 2011
orgánicos de la misma clase, y que es mayormente independiente de sus hábitos
de vida. En mi teoría, la unidad de tipo se explica por unidad de filiación. La ex-
presión condiciones de existencia (…) es plenamente abarcada por el principio
de selección natural. Porque la selección natural actúa, o bien adaptando las par-
tes variantes de cada ser a sus condiciones orgánicas e inorgánicas de vida, o bien
habiéndolas adaptado durante periodos de tiempo anteriores (…). Por lo tanto,
en la medida en que ella incluye a la unidad de tipo por mediación de la herencia
a las adaptaciones anteriores, la ley de las condiciones de existencia es, de hecho,
la ley superior (Darwin, 1859, p. 206).7
Pero, como lo haría Cain en 1964, Semper está proponiendo que esa tesis sea
efectiva y sistemáticamente aplicada en la explicación de los fenómenos evolutivos.
Para Semper (1881, p. 17), como para Cain (1989 [1964], p. 4), en su origen toda es-
tructura se constituyó como adaptación; y es ese mismo carácter adaptativo el que la
preserva, aun modificada, en todos sus descendientes. Según Semper (1881, p. 17), en
efecto, la adopción coherente y rigurosa de la perspectiva darwiniana llevaba a tener
que reconocer que “todas las peculiaridades estructurales de los animales son verda-
deros órganos que deben cumplir alguna función” (cf. Wallace, 1889, p. 137, nota 2).
Eran los requerimientos derivados de esas funciones los que explicaban la historia, la
evolución, de dichas estructuras. Lo que oscurecía ese hecho, sin embargo, e impedía
aceptar ese corolario de la teoría darwiniana que serviría como base de una teoría ex-
plicativa y no meramente reconstructiva de la evolución, era la limitación de nuestro
conocimiento fisiológico. Éste, decía Semper (1881, p. 34), se limitaba a una fisiología
de los órganos centrada en el estudio de las relaciones que los órganos guardan entre sí
al interior de cada organismo individual, y era necesario más que eso.
Para entender cómo las formas vivas evolucionan en virtud de sus condiciones de
existencia, era necesaria, decía Semper, una fisiología universal, una fisiología de los or-
ganismos, que investigase “las relaciones recíprocas que ajustan el balance entre la exis-
tencia de cualquier especie y las condiciones naturales, externas, de su existencia, en
el sentido más amplio del término” (1881, p. 33). Dicha ciencia comprendería así “to-
das esas leyes que nos son dadas a conocer por la investigación de las relaciones que las
múltiples especies guardan entre sí y con esas condiciones de vida que mantienen,
destruyen, o modifican sus existencias como especies”; y es para mostrar cómo esas
7 Lo que Darwin está diciendo ahí es que la forma de los seres vivos responde siempre y, en última instancia, a la
selección natural. Él no está diciendo que la explicación de la adaptación de los seres vivos a lo que él entiende por
condiciones de existencia sea un problema más importante que el planteado por el origen de las especies. Sobre la di-
ferencia entre el concepto darwiniano y el concepto cuvieriano de condiciones de existencia (cf. Russell, 1916, p. 239;
Caponi, 2008a, p. 43).
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condiciones pueden afectar la morfología animal que Semper consagra los demás ca-
pítulos de la obra. Esos análisis, sin embargo, presentan una limitación que, conside-
rada desde un punto de vista darwiniano, es bastante significativa.
Semper distingue dos tipos de influencias externas sobre la morfología animal:
“(a) aquellas que pertenecen a la naturaleza inorgánica o inanimada y (b) aquellas que
se deben a organismos vivos y sobre todo a los animales vivos de otras especies” (1881,
p. 39), pero, de hecho, le da mayor peso al estudio de las primeras. De las más de cua-
trocientas páginas de Vida animal, sólo las últimas setenta son destinadas a los facto-
res bióticos. El resto se consagra al estudio de la influencia que factores como la luz, la
temperatura, el agua, la atmósfera, la electricidad y la gravitación tendrían sobre la
forma animal. El estudio de las relaciones de antagonismo y mutua dependencia entre
los seres vivos, que Darwin (cf. 1859, p. 77) había puesto en destaque como un aspec-
to central para entender los perfiles de lo viviente (cf. Caponi, 2006a, p. 29-30),
queda así en segundo plano, e incluso se nota en las reticencias que, en Semper (1881,
p. 404-5), despiertan las observaciones sobre mimetismo.
Darwin, como señaló Canguilhem (1965, p. 137), nos condujo a aceptar que “la
relación biológica fundamental es la relación entre el viviente y otros vivientes”, y que
ésta “supera a la relación entre el viviente y el medio, concebido como conjunto de
fuerzas físicas”. Para Darwin, en efecto, “lo esencial no es casi nunca el medio físico,
ni siquiera el medio alimentario”, para él, lo esencial es “la vecindad de competidores
y agresores” (Canguilhem et al, 1962, p. 31). Pero en ese punto Semper parecía todavía
un poco aferrado a lo que era característico de la historia natural anterior a 1859 (cf.
Canguilhem, 1965, p. 131 ss.; Caponi, 2006a, p. 26 ss.). Ese elemento pre-darwiniano
de su pensamiento se patentiza en el lugar destacado que él (Semper, 1881, p. 37) le
concede a eso que llama las influencias transformantes del ambiente y que opone a las,
no descartadas, influencias selectivas.
Semper (1881, p. 37), evidentemente, aceptaba la transmisión hereditaria de las
modificaciones producidas por los efectos directos de la alimentación, la respiración,
la luminosidad y otros factores físicos, entre los que se incluyen el contacto corporal
directo con otros organismos (cf. Semper, 1881, p. 332; Wallace, 1889, p. 427; Bowler,
1985, p. 80), que es lo que él llamaba influencias transformantes. Pero eso, en sí mismo,
no tiene nada de sorprendente; después de todo, Darwin (1859, p. 132) y muchos
darwinistas del siglo xix también aceptaban esos factores de modificación. Haeckel
(1947 [1868], p. 172), por ejemplo, de forma decidida (cf. Bowler, 1985, p. 85) y Wallace
(1889, p. 443), sin ir más lejos, no los descartaba totalmente. El problema de Semper
estaba en el hecho de que sus tesis ignoraban uno de los argumentos más fuertes que
Darwin presentó a favor de su teoría de la selección natural, a saber, lo difícil, o lo impo-
sible, que era explicar cómo esas influencias, aun aceptadas, podían producir modifi-
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caciones funcionales y, sobre todo, modificaciones capaces de incrementar el desem-
peño funcional de un órgano (cf. Darwin, 1859, p. 3, 132; Wallace, 1889, p. 418, 443;
Kellogg, 1907, p. 273).
Así, no integrando esa importante lección darwiniana, las tesis de Semper esta-
ban condenadas a no ser muy bien consideradas por aquellos naturalistas que, justa-
mente por sus firmes compromisos darwinianos, podían empeñarse en el desarrollo
del programa adaptacionista. Si este programa necesitaba de una formulación general y
precisa, que integrase los resultados de Darwin, de Bates y de Fritz Müller en un marco
de referencia mayor y los mostrase como los primeros pasos de una empresa que sólo
estaba comenzando, era necesario algo que fuese más coherente con las tesis funda-
mentales de Darwin. Ese fue un logro que le cupo a Alfred Russel Wallace. Aunque los
objetivos de su obra Darwinismo (Wallace, 1889) son más amplios que la mera presen-
tación del programa adaptacionista, creo que ella es la primera obra en que dicho pro-
grama aparece delineado de una forma clara y totalmente coherente con los supuestos
fundamentales de la teoría de la selección natural.
7 Wallace y la formulación canónica del programa adaptacionista
Pero, cuando digo esto, no me refiero al rechazo de la transmisión de los caracteres
adquiridos. Wallace, al final de cuentas y como ya dije, no estaba totalmente convenci-
do sobre ese punto y, aunque miraba con simpatía a las tesis de Weismann, no llegó a
comprometerse explícitamente con ellas, ni tampoco llegó a suponer que la teoría de la
selección natural precisase de su confirmación para verse legitimada (cf. Wallace, 1889,
p. 444). Cuando digo que Darwinismo es la primera obra en donde el programa adap-
tacionista aparece claramente delineado sobre bases estrictamente darwinistas, me
refiero, simultáneamente, a la aceptación clara de que sólo la selección natural podía
ser responsable de los cambios adaptativos, y a la afirmación explicita de que el corola-
rio utilitarista de esa teoría no era una verdadera dificultad sino la apertura para un
ancho e iluminador dominio de investigación. Esa, y no un dudoso co-descubrimiento
de la teoría de la selección natural (cf. Bowler, 2001; Bock, 2009; Caponi, 2009b), fue,
en realidad, la gran contribución conceptual de Wallace a la biología evolucionaria.
Wallace, de todos modos, no esperó a formular esa lectura del corolario adap-
tacionista hasta la publicación de Darwinismo en 1889. Ya en 1867, cuando ocurre la
primera publicación de su artículo “Mimicry and other protective resemblances among
animals”, Wallace (1871a, p. 47) introduce y fundamenta sus consideraciones sobre
ese asunto formulando lo que él llama principio de utilidad; y vuelve sobre el mismo
asunto un año más tarde cuando publica “A theory of birds nests” (1871b, p. 263), es-
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crito que, al igual que el artículo anterior, también sería re-editado en Contributions to
the theory of natural selection de 1871.8 Pero es en el primero de estos dos trabajos que
Wallace explicita lo que él entiende por ese principio y afirma que el mismo es
una deducción necesaria de la teoría de la selección natural”, y no un supuesto de
ella, que nos lleva a considerar que “ningún hecho específico de la naturaleza
orgánica, ningún órgano especial, ninguna forma característica o remarcable,
ninguna peculiaridad en los instintos o hábitos, ninguna relación entre especies
o entre grupos de especies, puede existir sino es, o no ha sido alguna vez, útil para
los individuos o las razas que lo poseen (Wallace, 1871a, p. 47).
Este principio, dice incluso Wallace (1871a, p. 47), opera como “una clave que
podemos seguir en el estudio de innúmeros fenómenos recónditos y que nos conduce
a procurar un significado y un propósito para muchos caracteres definidos”, llamán-
donos la atención sobre “minucias que de otro modo casi seguramente pasaríamos por
alto considerándolas como insignificantes o como carentes de importancia” (cf.
Shanahan, 2004, p. 108). Esto nos indica que, además de considerarlo como un coro-
lario y no como un punto de partida de la teoría de la selección natural, Wallace también
entendía ese principio de utilidad como una regla heurística que conducía a una bús-
queda empírica del valor o de la utilidad de estructuras orgánicas que, en una primera
aproximación, podrían parecer como desprovistas de todo valor adaptativo.
Así, aun contrariando la, a primera vista, evidente inutilidad de muchas estruc-
turas orgánicas, por la mediación de ese corolario suyo que es el principio de utilidad, la
teoría de la selección natural, apunta Wallace, nos compromete en indagaciones empí-
ricas que, por lo general, no encontramos en las reflexiones de la teología natural.
Dichas reflexiones, en todo caso, partían de utilidades manifiestas, como las del ojo o
el pico del pájaro carpintero, y las usaban como evidencias de diseño. El naturalista
darwiniano, en cambio, debe sospechar esa utilidad aun donde ella no se muestra in-
mediatamente, y debe intentar individualizarla considerándola como un recurso que
sirve, o sirvió, para obtener alguna mínima ventaja en la lucha por la existencia. En el
mundo cruel y despiadado de la teoría de la selección natural, las cosas no pueden ser
como son por que sí, por un mero accidente. Allí, toda particularidad, toda diferencia,
debe implicar, o debe haber implicado, algún lucro, o, en todo caso, ella debe resultar
de alguna necesidad estructural ineludible, o debe ser el efecto colateral de algo que ya
implicaba algún lucro (cf. Caponi, 2008a, p. 57).
8 Ambos textos también reaparecieron en Wallace (1891).
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Y es a eso que Wallace se refiere en Darwinismo cuando escribe que “el dictamen
de inutilidad, en el caso de cualquier órgano o peculiaridad que no sea un rudimento o
una correlación, no es, y nunca podrá ser, la descripción de un hecho, sino la mera
expresión de nuestra ignorancia sobre su propósito u origen” (1889, p. 137).9 Así, sin
comprometerse con un adaptacionismo empírico extremo, porque de hecho él, al igual
que Darwin, tampoco descarta la intervención de otros factores determinantes de las
formas orgánicas, Wallace defiende explícitamente lo que Resnik (cf. 1997) llamaría
de heurística adaptacionista. Pero yo creo que él, implícitamente, proponía algo más
fuerte, algo más próximo de lo que Godfrey-Smith (2001, p. 337) llamó adaptacionismo
metodológico. Para Wallace, podríamos tal vez decir, la noción de adaptación “sería un
buen concepto organizador para la investigación evolucionaria” en general, lo que, me
parece, se patentiza en la propia estructura de Darwinismo.10
Wallace presenta esta obra con un prefacio que parece anunciar las inminentes y
oprobiosas décadas de eclipse del darwinismo (cf. Huxley, 1965 [1943], p. 22; Bowler, 1985,
p. 13), de las cuales Kellogg (1907) daría su valiente testimonio, su j’accuse, en Darwinism
to-day (cf. Largent, 2009). Eso explicaría su énfasis en la selección natural, que nunca
había sido del todo reconocida como mecanismo evolutivo, y que parecía cada vez más
sitiada por una pléyade murmurante de hipótesis explicativas alternativas. En ese con-
texto, insistir demasiado sobre la evidencia de la evolución en general y sobre las evi-
dencias de la filiación común en particular podría parecer ocioso; al final de cuentas,
ambas ideas habían sido ampliamente aceptadas y ya orientaban todo un próspero pro-
grama de investigaciones. Pero, sin desmentir esa lectura, creo que también se puede
proponer otra que la complementaría. Según la misma, Darwinismo no sería sólo el
desarrollo de un argumento mayormente defensivo, sino que también sería un escrito
programático. En él, análogamente a como Darwin habría llamado a la reconstrucción
del árbol de la vida en Sobre el origen de las especies, Wallace estaría llamando al desarro-
llo del programa adaptacionista.
9 Compárese esa afirmación de Wallace con la siguiente de Cain: “gradualmente se está reconociendo que si noso-
tros, personalmente, no podemos ver ningún significado adaptativo o funcional en algún rasgo, es más probable que
eso se deba a nuestra ignorancia abismal que al hecho de que ese rasgo sea realmente no-adaptativo, selectivamente
o sin función” (1889, p. 4). Lo significativo, sin embargo, no es la propia semejanza, sino más bien el hecho de que,
todavía en 1965 pero también catorce años antes del célebre texto de Gould y Lewontin (1979) sobre los spandrels,
haya sido necesario defender el principio de utilidad. Es obvio que, diferentemente del programa filogenético, el pro-
grama adaptacionista nunca dejó de ser cuestionado. No es correcto, por lo tanto, tratarlo como un dogma de la
biología evolucionaria.
10 Es cierto, de todos modos, que el adaptacionismo empírico defendido por Wallace era menos mitigado que el de-
fendido por Darwin. Aunque, como acabo de decir, Wallace no descartaba la intervención de otros factores distintos
de la selección natural en la determinación de las formas orgánicas, su actitud en este punto era menos negociadora
que la de Darwin (cf. Darwin, 2004 [1879], p. 81).
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Los primeros capítulos de la obra, ciertamente, recuerdan a los primeros capí-
tulos del libro de Darwin. Los temas tratados son la lucha por la existencia, la variabi-
lidad de las especies domesticas y salvajes, la selección artificial y la selección natural.
Y, del mismo modo en que Sobre el origen de las especies incluía un sexto capítulo sobre
las “Dificultades de la teoría”, al cual en la sexta edición se le suma un séptimo respon-
diendo a “Objeciones misceláneas”, Darwinismo incluye un sexto capítulo sobre “Difi-
cultades y objeciones”. En él, además, son inicialmente rediscutidas y respondidas las
mismas dificultades y críticas que Darwin ya había examinado y respondido, y los ar-
gumentos de Wallace, en cierto sentido, son básicamente los mismos que los usados
por Darwin. Con todo, y he ahí una diferencia que me parece crucial, a la hora de discu-
tir el tópico anti-adaptacionista de las estructuras aparentemente inútiles o poco ven-
tajosas, Wallace (1889, p. 131 ss.) no defiende la teoría de la selección natural invocando
sólo la ausencia de conocimiento sobre el tema, sino que también lo hace invocando
todo un nuevo y creciente repertorio de evidencias sobre el carácter adaptativo de es-
tructuras antes consideradas de escaso o nulo valor biológico.
Wallace (1889, p. 133) menciona ahí los trabajos de Darwin sobre las estructuras
florales y cita otros más recientes de naturalistas como Kerner, Allen y Lubbock, que
los complementan ampliando la “extensión de la región de utilidad en el reino vege-
tal” (Wallace, 1889, p. 134). Pero esa región, dice también Wallace (1889, p. 134-5),
tampoco dejó de ampliarse en el caso del reino animal y, en ese dominio, la mayor
responsabilidad, conforme el propio Wallace lo apunta, le cupo a los estudios sobre
coloraciones y señales en insectos y aves, sean ellas crípticas, de advertencia, de reco-
nocimiento o miméticas. Con todo, otras observaciones sobre temas como las diferentes
utilidades de la cola en los mamíferos (cf. Wallace, 1889, p. 136) o la función protectiva
de los cuernos del ciervo (cf. Wallace, 1889, p. 137), son también citadas como ilustra-
ciones de todo lo que se puede aprender de los seres vivos, si los estudiamos asumien-
do ese corolario de la teoría de la selección natural que es el principio de utilidad. Y esa es
la idea que unifica los capítulos octavo, noveno, décimo y decimoprimero de Darwi-
nismo. Los tres primeros desarrollan el análisis de las coloraciones animales desde el
punto de vista adaptacionista y el último hace otro tanto con las coloraciones vegetales
(cf. Wallace, 1889, p. 187-337).
En esos capítulos, en efecto, Wallace despliega todo el arsenal de evidencias que
pueden citarse a favor de la concepción utilitaria de las estructuras orgánicas. Ese ar-
senal, es cierto, no es ni demasiado grande ni demasiado variado, y ciertamente es
mucho menor y definitivamente menos conspicuo que el arsenal de evidencias morfo-
lógicas, paleontológicas y biogeográficas que Darwin había desplegado en 1859 a favor
de la tesis de la filiación común. Pero Wallace valoriza su módico tesoro adaptacionista
mostrando que esas evidencias no eran hechos preestablecidos que simplemente con-
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fluían para ser explicados por una nueva teoría. Ellos eran hechos que sólo habían sido
descubiertos por la mediación de esa teoría, lo que hablaba en favor del poder explica-
tivo de la misma. Es decir, los cuatro capítulos adaptacionistas de Darwinismo cum-
plen, en esa obra, un papel análogo al cumplido en Sobre el origen de las especies por los
cuatro capítulos dedicados a la exposición de esa consiliencia de inducciones que co-
rroboraría la filiación común: aludo al segundo capítulo sobre fósiles, a los dos sobre
biogeografía y, sobre todo, al capítulo sobre clasificación, morfología y embriología
(cf. Darwin, 1859, p. 312-458).11
Pero, insisto, mientras Darwin consagra esa consiliencia de inducciones, hecha
a partir de evidencias ya reconocidas por la historia natural anterior a 1859, a la ci-
mentación de la tesis de la filiación común, Wallace consagra la suya, hecha a partir de
evidencias obtenidas en los treinta años posteriores, a la cimentación de la interpre-
tación adaptacionista de los rasgos orgánicos. En el caso de Darwin, por otra parte, esa
argumentación sirvió también para mostrar cómo los análisis morfológicos, propios
de la anatomía y la embriología comparadas, podían ser reinterpretados de forma tal
que sirviesen a una reformulación de los objetivos cognitivos de dichos estudios y tam-
bién de la sistemática de los estudios paleontológicos y biogeográficos. Asociando la
unidad de tipo con la filiación común, Darwin indicó de qué forma todas esas discipli-
nas podían reorientarse hacía el trazado de filogenias, y esa fue la clave de lo que aquí
llamé programa filogenético. Wallace, en cambio, se esforzó en mostrar de qué forma
estudios como los realizados por Darwin sobre las estructuras florales, o como los rea-
lizados por Bates sobre el mimetismo, podían servir de modelos para eso que después
se dio en llamar programa adaptacionista.
8 La postergación del programa adaptacionista
Puede decirse, por otra parte, que en esa comparación entre los modos en que fueron
propuestos el programa filogenético y el programa adaptacionista ya está implícita la que
creo es la mejor respuesta que se puede dar a la cuestión de por qué el primero de ellos
se impuso y se consolidó rápidamente en los años posteriores a la publicación de Sobre
11 Este último asunto, de todos modos, no deja de estar presente en el libro de Wallace. Darwinismo contiene un
capítulo sobre biogeografía, el decimosegundo, y otro sobre paleontología, el decimotercero, ambos dedicados a
mostrar como la tesis de la filiación común echaba luz sobre esos temas. Wallace, recordémoslo, había hecho impor-
tantes contribuciones a la biogeografía (cf. Wallace, 1876). Ellas, sin embargo, se insertaban en el marco del pro-
grama filogénetico que el próprio Darwin (cf. 1859, p. 406 ss.) había propuesto para esa disciplina (cf. Bowler, 1996,
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el origen de las especies y el otro quedó relegado durante más de medio siglo. Al inter-
pretar las homologías (Darwin, 1859, p. 450) y la existencia de órganos rudimentarios
(Darwin, 1859, p. 454) como evidencia de filiación común, Darwin le dio un nuevo
significado a lo que los naturalistas ya sabían hacer muy bien y hacían permanente-
mente, o sea, buscar afinidades morfológicas reales, jerarquizándolas en más o menos
profundas o fundamentales, y descartando aquellas que sólo eran aparentes (cf. Russel,
1916, p. 246; Beer, 1997 [1971], p. 214; Mayr, 1992, p. 37; Bowler, 1996, p. 41; Amundson,
2005, p. 110; Caponi, 2009a, p. 420). Ahora sólo se trataba de usar esas discriminacio-
nes para establecer filiaciones entre especies y géneros actuales o fósiles, y también
entre las faunas y floras de los diferentes continentes.
Así, preservando sus métodos fundamentales, la morfología se orientaba hacia
la filogenia (cf. Russell, 1916, p. 247) y arrastraba consigo a la sistemática, la paleon-
tología y la biogeográfica en la misma dirección (cf. Bowler, 1996, p. 14). Pero, he ahí
algo importante, la cooptación de esas disciplinas por parte de la biología evoluciona-
ria ocurría sin exigir a los naturalistas habilidades muy diferentes que las que básica-
mente ya tenían. Y a eso precisamente se refería Florentino Ameghino (1915 [1884],
p. 69) cuando, después de reconocer a Germán Burmeister y a Georges Cuvier (en este
caso sin haber leído a Foucault) como precedentes del darwinismo, decía:
si Cuvier hubiera podido vivir treinta años más se habría fatigado al fin de aplicar
sus leyes a la determinación de fósiles que venían siempre a llenar intermedia-
rios de la serie animal; habría concluido por preguntarse con insistencia el por
qué de esas afinidades; sin duda habría descubierto el vínculo de parentesco por
consanguinidad de todos los seres en las épocas pasadas, y el sabio, que dijo
“dadme un hueso cualquiera del esqueleto y os daré el animal”, quizá hubiese
repetido con igual atrevimiento: “dadme al acaso dos formas distintas de mamí-
feros y os restauraré los intermediarios (Foucault, 1994 [1970], p. 35).
El programa adaptacionista, en cambio, no tenía esa suerte. Él no podía apoyarse
en esa continuidad de métodos que subsistía, no obstante la novedad de los objetivos
cognitivos. Su desarrollo exigía destrezas inusuales y suponía el uso de métodos no
canonizados, o sea, determinar el valor adaptativo de una estructura y, peor aun, in-
tentar reconstruir las presiones selectivas que pudieron haber llevado a su conforma-
ción, exigía conocimientos, habilidades y técnicas de observación que los naturalistas
de campo, como ya fue dicho aquí, no habían desarrollado. Ellos eran básicamente
recolectores que trabajaban al servicio de los naturalistas de museo y sólo se ocupaban
en acopiar datos y materiales que pudiesen ser analizados entre los muros de los edifi-
cios que abrigaban esas instituciones (cf. Caponi, 2008a, p. 130 ss.).
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Y eso, como Wallace (1889, p. vi) lo apuntó en el prefacio de Darwinismo, no in-
cluía las condiciones en que los seres vivos desarrollaban sus duras y, al mismo tiem-
po, frágiles existencias. Por eso, los conocimientos que hoy llamaríamos ecológicos
eran escasos y no excedían algunas correlaciones generales entre factores físicos y for-
mas orgánicas como las que Humboldt (1805) había señalado en su Ensayo sobre la geo-
grafía de las plantas (cf. Caponi, 2008b, p. 31).12 Pero además de esa escasez de conoci-
mientos positivos sobre ese asunto, tampoco existían métodos estandarizados para
producirlos y legitimarlos. Quiénes se aventurasen en esas aguas, como Bates y Fritz
Müller lo habían hecho, debían confiar en sus dotes personales para la observación y
todavía arriesgarse a que los conocimientos de allí surgidos fuesen considerados como
el endeble y cuestionable producto de registros ocasionales poco confiables (cf. Caponi,
2009a, p. 420).
Por otro lado, en la segunda mitad del siglo xix, el lugar privilegiado de la histo-
ria natural continuaba siendo el museo. Tanto Haeckel como Gegenbaur, pero tam-
bién Florentino Ameghino, o cualquier otro de los tantos obreros del programa filoge-
nético desparramados por el mundo, fueron tan naturalistas de museo cuanto lo había
sido Cuvier; y, en ese orden de cosas, aunque los naturalistas de campo como Carlos
Ameghino tuviesen un gran valor como recolectores, eran sus colegas de intramuros
que continuaban detentando la autoridad. Estos últimos, claro, podían organizar y hasta
presidir exploraciones, pero la verdad más fundamental sobre aquello que se recolec-
taba en el campo, todavía debía ser vista y dicha en el gabinete de anatomía comparada,
y no en la selva o en el desierto. Y eso, además de conspirar contra la validación de las
observaciones de naturalistas como Bates o Müller, también dejaba en una mala posi-
ción institucional a los estudios que el desarrollo del programa adaptacionista exigía.
Incursionar en ellos, además de no ser sencillo y suponer demasiadas habilidades per-
sonales y no estandarizadas, resultaba en un reconocimiento profesional incierto y
siempre menor al que podía obtenerse militando en el programa filogenético.
Por eso, para entender cómo fue que, finalmente y durante el siglo xx, el progra-
ma adaptacionista se consolidó no es suficiente con referirse al largo y controversial
proceso de validación de la hipótesis de la selección natural que Jean Gayon (1992)
examinó. Sin duda, la legitimación teórica de resultados como los que Peter Grant
(1986) obtuvo sobre los pinzones de Darwin supone la previa aceptación de la eficacia
de la selección natural, y eso sólo se logró en la década de 1940 con la articulación de la
síntesis neodarwiniana (cf. Martínez, 1997, p. 143; Gayon, 1995, p. 130). Fue ahí, en
efecto, cuando los modelos matemáticos de la genética teórica de poblaciones orientaron
12 Otro ejemplo de esas correlaciones generales entre factores físicos y formas orgânicas se puede encontrar en
Felix de Azara (1998 [1809], p. 87).
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a la genética experimental de poblaciones en sus estudios en cajas de poblaciones (cf.
Gayon, 1992, p. 377 ss.; Caponi, 2003b, p. 81 ss.), que la selección natural pudo ser
finalmente reconocida como una vera causa en el sentido de Herschel (cf. 1846, p. 145).
Y fue eso, en definitiva, lo que permitió que el programa adaptacionista conquistase su
legitimidad conceptual. Pero la ciencia no sólo se hace de conceptos. Ella se hace tam-
bién de datos considerados confiables y aceptables; y ahí, en lo que atañe a la formula-
ción y a la contrastación de narraciones adaptacionistas, los estudios en cajas de pobla-
ciones no tenían mucho a enseñar.
Para que resultados de un naturalista de campo como Peter Grant pudiesen ser
considerados un conocimiento científico tan válido como la determinación de un fósil
o la reconstrucción de una filogenia, tuvieron que ocurrir otras cosas. Una, sin duda,
también tiene que ver con la historia de la genética de poblaciones; y está vinculada
con las técnicas de observación desarrolladas por la genética de poblaciones naturales
(cf. Gayon, 1992, p. 374). Pero creo que la parte más importante del proceso que llevó
al total reconocimiento del estatuto científico del tipo de resultado presentado en una
narración adaptacionista tiene que ver con la historia de la ecología. En los últimos años
del siglo xix, en el seno de esta disciplina, comenzó a delinearse una verdadera tradi-
ción de observaciones sobre las condiciones efectivas en la que los seres vivos desa-
rrollan sus existencias (cf. Acot, 1988, p. 70 ss.; Bowler, 1998, p. 222 ss.; Cooper, 2003,
p. 32 ss.); y es ahí, conjeturo, que esa forma de trabajo comenzó a institucionalizarse y
a conquistar su debido reconocimiento como una forma más de investigación biológi-
ca. Pero también creo que la relación entre el programa adaptacionista y la ecología es
más íntima aun.
Pienso, en efecto, que fue entre aquellos ecólogos que dejaron que sus trabajos
sean iluminados y orientados por la teoría de la selección natural y, sobre todo, por la
genética de poblaciones naturales, que ese programa fue consolidándose definitiva-
mente (cf. Collins, 2000 [1986], p. 290 ss.). Gestado en las entrañas de la biología evo-
lucionaria, el programa adaptacionista medró a la sombra del programa filogenético y sólo
pudo desplegarse en el marco de ese otro espacio de saber que es la ecología (cf. Collins,
2000 [1986], p. 297). Pero no quiero decir que él se haya incorporado a esa disciplina.
La ecología es y seguirá siendo una ciencia de causas próximas y el programa adapta-
cionista alude al dominio de las causas remotas (cf. Caponi, 2008c, p. 126 ss.).
Me parece mejor decir, en todo caso, que, al irrumpir en la ecología, el programa
adaptacionista y la genética de poblaciones naturales fueron cimentando ese capítulo
de los estudios evolutivos que hoy llamamos ecología evolucionaria (cf. Orians, 1962,
p. 262; Collins, 2000 [1986], p. 294; Cooper, 2003, p. 277; Mayhew, 2006, p. 183). Así,
de modo análogo a como el programa filogenético cooptó los métodos y los resultados de
la anatomía comparada y los puso al servicio de la biología evolucionaria, el programa
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adaptacionista hizo lo mismo con algunos métodos y resultados de la ecología. La dife-
rencia está en que esta última disciplina, diferentemente de lo ocurrido con la anato-
mía comparada, siguió teniendo un desarrollo relativamente autónomo del desarrollo
de la biología evolucionaria.
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abstract
Recognizing that the adaptationist program played a secondary role in the beginnings of evolutionary
Biology, I examine the proper relationship between the adaptationist problematic and the theory of natural
selection. Then, I offer reflections on how the profiles of the adaptationist program were delineated, and
attempt to identify the reasons why it only became consolidated in the twenty century – much later than
the phylogenetic program that, based on the idea of common descent and not on the acceptance of the
idea of natural selection, effectively guided the first evolutionary studies.
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